亚 热 遍 森林 附 生 植 物 叶片 气孔 特征 及 其 可 塑性 对 光照 变化 
的 响应 
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摘要 : 附 生 植物 是 热带 亚热带 森林 生态 系统 中 物种 多 样 性 极 高 且 极 其 脆弱 敏感 的 生物 类 群 之 
一 。 光照 被 认为 是 促进 附 生 植物 由 陆 生 类 群 演化 而 来 并 决定 其 生长 和 分 布 的 关键 因素 。 然 而 
由 于 接近 林 冠 和 规范 性 采样 的 限制 , 附 生 植物 与 光照 的 关系 仍 吸 待 曾 述 。 为 揭示 附 生 植物 对 
光 强 变化 的 响应 和 适应 策略 ,该 研究 以 亚热带 常 绿 阔 叶 林 6 种 附 生 植物 ( 林 冠 层 木 本 : 鼠 李 
IER CEXREEBS. 林 冠 层 草 本 : 狭 狼 贝 坪 兰 、 毛 层 独 菩 兰 ; 树干 区 草本 : 点 花 黄 精 、 距 药 
姜 ) 为 对 象 ， 对 其 在 4 个 光 处 理 梯 度 下 生长 的 叶片 气孔 特征 及 其 可 塑性 进行 了 对 比分 析 。 结 
表明 : CL) 2 种 附 生 小 乔木 的 气孔 面积 ($4) 、 气 孔 密 度 (SD) 、 湾 在 气孔 导 度 指数 (PC7) 
和 表皮 细胞 密度 (ECD) 均 对 光 强 改变 显著 响应 。2 种 附 生 兰 科 植物 的 $4 最 大 而 SD 最 小 ; 
附 生 乔木 叶片 SD 和 ECD 的 光 响 应 趋势 与 陆 生 植物 更 相似 ， 而 附 生 草本 则 出 现 种 间 差 异 。 
(2) 6 种 附 生 植物 的 气孔 、 表 皮 细 胞 特性 及 其 表 型 可 塑性 ， 在 草本 - 木 本 、 常 绿 -落叶 植物 、 
林 冠 -树干 区 之 间 ， 均 无 明显 差别 。 (3) 附 生 植物 气孔 特性 和 表皮 细胞 平均 可 塑性 指数 均 低 
于 陆 生 植物 ,研究 结果 表明 了 亚热带 常 绿 阔 叶林中 附 生 植 物 对 于 光环 境 变 化 的 适应 性 相对 较 
弱 。 不 同 的 附 生 植物 可 以 通过 不 同 程度 地 增加 叶片 SD 和 ECD 来 适应 高 光 强 生境 ， 并 通过 
对 SD 和 SA 的 双重 调节 以 增 大 潜在 光合 能 力 从 而 应 对 低 光 胁迫 。 
关键 词 : 植物 生理 生态 ， 衣 牢 山 ， 林 冠 ， 光 环境 改变 ， 附 生 植物 ， 气 孔 特 性 ， 表 现 型 可 塑性 
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Response of stomatal characteristics and its plasticity to 


light change in leaves of six epiphytes in subtropical forests 
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Abstract: Epiphytes, which grow non-parasitically upon other plants, comprise one of the most 
diverse and vulnerable groups in subtropical and tropical forests. Light can promote the 
evolutionary transition of plants from terrestrial to epiphytic life-forms and determine the growth 
and distribution of epiphytes. Nevertheless, the research on the relation between epiphyte growth 
and light stress has been plagued by some technical problems such as direct canopy access and 
systematic sampling. In order to explore the adaptation strategies and mechanisms of epiphytes to 
light change, six vascular epiphytes, including two canopy trees Sorbus rhamnoides and 
Rhododendron moulmainense, two canopy herbs Coelogyne punctulata and Pleione hookeriana, 
two trunk herbs Polygonatum punctatum and Cautleya gracilis, were surveyed to characterize the 
stomatal characteristics and plasticity in leaves of vascular epiphytes and their responses to light 
change in evergreen broad-leaved forests in the Ailao Mountains in Yunnan Province. The results 
were as follows: (1) The stomatal area (S4), stomatal density (SD), potential stomatal conductance 
index (PCI) and epidermal cell density (ECD) of the two canopy epiphytic trees responded 
significantly to light change. The canopy epiphytic herbs had the largest SA and the smallest SD 
among all the studied epiphytes. The response of the SD and ECD of epiphytic trees to light 
change was consistent with those of terrestrial plants, while epiphytic herbs showed interspecific 
variations. (2) The stomatal and epidermal cell characteristics, and phenotype plasticity of 
epiphytes showed no significant differences between herbs and trees, evergreen and deciduous 
plants, and canopy and trunk epiphytes. (3) Their plasticity indexes of stomatal and epidermal cell 
characteristics were lower than those of terrestrial plants. Our results indicated that epiphytes had 
relatively weak adaptability to light change in subtropical forests. Epiphytes were able to adapt to 
high light intensity by increasing SD and ECD with different degrees, and to cope with low light 
stress by increasing potential photosynthetic capacity with trade-offs between SD and SA. 
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附 生 植物 是 一 类 生长 于 其 他 植物 体 表 但 并 不 拯 夺 宿主 营养 和 水 分 的 生物 类 群 , 其 水 分 和 
养分 主要 从 空气 中 获取 ， 对 环境 变化 极为 敏感 ， 可 作为 监测 气候 变化 的 重要 指示 生物 
(bio-indicator) (RAMAJ, 2011; Leao etal., 2014) 。 其 中 维 管 附 生 植物 约 占 全 球 
已 知 维 管 植物 物种 的 9% (Zotz, 2013) ， 并 在 森林 水 分 平衡 和 营养 循环 “Nadkarni，1984; 
Coxson & Nadkarni, 1995 ) 以 及 为 其 他 生物 提供 更 多 样 资源 和 生态 位 (Nadkarni and Matelson， 
1989; Montero et al.，2009; Mccracken & Forstner, 2014) 等 方面 发 挥 着 重要 作用 。 我 国 拥 
有 世界 上 面积 最 大 的 亚热带 常 绿 阔 叶 林 ， 并 在 西南 及 华 雨 地 区 分 布 着 一 定数 量 的 热带 森林 ， 
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附 生 植物 非常 丰富 ( 徐 海 清和 刘 文 焰 ,2005)。 然 而 随 着 人 类 干扰 和 社会 经 济 活动 的 不 断 扩 
K, 亚热带 常 绿 阔 叶 林 植 被 普遍 遭 到 严重 破坏 。 分布 于 我 国 西南 地 区 的 热带 森林 和 高 海拔 山 
地 森林 , 森林 片断 化 也 日 益 严重 , 其 中 对 环境 变化 异常 敏感 的 附 生 植物 类 群 受到 显著 的 影响 。 
但 令 人 担忧 的 是 , 对 于 这 一 和 环境 变化 高 度 相关 的 生物 类 群 ， 目 前 在 我 国 所 给 予 的 关注 却 远 
远 不 够 。 和 森林 附 生 植 物 对 环境 变化 的 响应 以 及 相关 的 生理 生态 学 机 制 等 方面 的 研究 都 亟待 加 
强 。 


光照 是 植物 光合 作用 能 量 的 唯一 且 最 终 来 源 , 也 是 影响 光合 作用 的 最 根本 因素 CHECA 
和 于 强 ，2008) 。 附 生 植 物 自身 对 光环 境 改变 的 形态 和 生理 适应 性 ， 是 影响 其 分 布 和 生长 的 
关键 因子 。 但 是 关于 附 生 植物 的 生理 生态 学 特征 对 光环 境 改变 的 响应 机 制 仍 未 得 到 充分 阐明 
(Hietz & Briones, 1998; Zotz & Andrade, 1998; Stuntz & Zotz, 2001) > H, MÆ 
自身 和 生境 的 特殊 性 , 也 常 导 致 附 生 植物 对 光照 变化 的 响应 明显 不 同 于 陆 生 植物 。 如 研究 发 
现 ， 凤 梨 科 、 兰 科 《〈 匡 美 龄 和 张 石 宝 ，201$) 、 蕨 类 和 榕 属 植物 附 生 Hao etal, 2011) 和 
陆 生 类 群 的 光 响 应 特征 普遍 明显 不 同 (张强 等 ，2008; 宋 娟 等 ，2013; Scarano et al., 2016). 
因此 ， 附 生 植物 应 对 各 种 光环 境 的 生理 生态 适应 性 策略 和 机 制 ， 亚 待 专门 探讨 和 分 析 。 

尤其 值得 注意 的 是 ， 气 孔 〈stomata) 是 植物 与 外 界 环 境 进 行 水 气 交 换 的 主要 途径 ， 是 
植物 在 不 断 的 进化 中 保留 下 的 器 官 ， 具 有 较 强 的 稳定 性 〈Caglar & Tekin, 1999; RIRE, 
2013) 。 植 物 的 光合 作用 和 蒸腾 作用 是 生态 系统 物质 循环 的 两 个 最 基本 生理 过 程 ， 均 为 气孔 
行为 所 控制 (Hetherington & Woodward, 2003; Tayloy et al., 2012) 。 由 于 植物 气孔 行为 对 
环境 变化 反应 敏感 ,通过 测试 气孔 性 状 参数 来 探究 植物 对 环境 变化 的 调节 过 程 已 成 为 近 些 年 
相关 研究 的 热点 CUprety et al.，2002; Wang etal., 2014; Liu etal., 2018) 。 因 此 ， 本 研究 
选择 云南 衣 牢 山 亚 热带 常 绿 阔 叶 林 的 6 种 常见 附 生 维 管 植物 的 为 研究 对 象 ,通过 光 控 组 下 附 
生 植 物 叶 片 的 气孔 和 表皮 细胞 特征 的 比较 研究 和 表现 型 可 塑性 分 析 , 探讨 光环 境 变化 对 不 同 
生活 型 附 生 植物 气孔 和 表皮 特性 的 影响 程度 的 差异 , 骨 在 揭示 附 生 植物 叶片 气孔 和 表皮 特性 
对 光 强 变化 的 适应 策略 和 机 制 , 为 理解 附 生 植物 对 生境 的 光 变化 适应 提供 依据 , 为 亚热带 常 
绿 阔 叶 林 的 附 生 植物 类 群 在 生境 遭 到 破坏 后 的 生态 恢复 提供 理论 参考 。 


1. 材料 和 方法 


1.1 实验 样 地 

衰 牢 山 位 于 云南 高 原 西 南部 、 横 断 山 脉 南 段 ， 属 云 岭 向 南 分 支 余 脉 ， 至 今 保 存 着 我 国 最 
完整 最 大 的 中 山 湿性 常 绿 阔 叶 林 (吴征 锚 ，1983) 。 其 中 景 东 段 徐 家 坝 地 区 位 于 衣 牢 山西 坡 
(100° 44' —101* 30' E. 23° 36' —24^ 56' N) ， 年 平均 气温 11 'C， 具 有 温暖 性 一 温 
凉 性 气候 特征 。 海拔 2200~2600m 为 大 面积 连 片 分 布 的 中 山 湿 性 常 绿 阔 叶 林 (也 称 原生 木 果 
柯 林 ，Primary Lithocarpus xylocarpus forest)， 约 占 该 地 区 植被 面积 的 8$% 以 上 ; 海拔 2600m 
以 上 为 岛 状 分 布 的 山顶 苔 获 矮 林 。 木 果 柯 林 群 落 高 约 25~30m， 群 落 分 层 现象 十 分 明显 ， 以 
木 果 柯 (Lithocarpus xylocarpus) ~ WFM] (Lithocarpus hancei) 和 变色 锥 (Castanopsis wattii) 
等 为 群落 上 层 的 优势 树种 ( 李 贵 才 ，2001) 。 

本 研究 选择 中 国 科学 院 衣 牢 山 生态 站 附近 旷 地 , 根据 附 生 植物 所 分 布 自然 生境 的 光照 水 
平 ， 在 保证 降水 、 空 气 湿度 、 温 度 、 海 拔 等 条 件 基本 一 致 的 情况 下 ， 以 全 光照 组 (不 架设 人 氮 
BASE) 为 对 照 ， 利 用 钢 架 和 不 同 规格 的 遮 荫 网 设置 高 光照 、 中 光照 和 低 光 照 组 ， 开 展 相 关 实 
验 。 光 处 理 组 的 划分 标准 参照 本 地 区 已 有 森林 垂直 光照 和 2015 年 雪灾 前 后 森林 群落 林 冠 盖 
度数 据 〈 李 麟 辉 等 ，2011; Song etal., 2018.) ， 高 光照 组 基本 对 应 雪灾 后 木 果 柯 林 以 及 其 相 
应 栎 类 次 生 林 〈( 仅 有 少量 附 生 维 管 植 物 分 布 ) 的 光照 水 平 ， 中 光照 组 对 应 木 果 柯 林 雪 灾 前 的 
冠 层 下 平均 光照 , 低 光 照 对 应 部 分 原生 林 林 冠 完全 郁 闭 时 的 光照 ,在 搭建 好 的 4 个 实验 样 地 ， 
分 别 悬 挂 U23-001 温 湿 记录 仪 (Hobo, USA) 和 自 计 式 光 量子 计 COdyseey, Newsland) ， 
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记录 大 气温 度 、 大 气相 对 湿度 和 光合 有 效 辐射 PAR) 等 参数 。 而 植物 生长 基质 含水 量 通 过 
调节 浇 水 量 和 频 度 ， 保 持 水 分 条 件 基本 充足 。 
2016 至 2019 年 监测 数据 显示 ,4 个 光 控 样 地 的 光合 有 效 辐 射 值 (Photosynthetically active 
radiation, PAR) 年 均 为 636.84、143.71、73.99、8.84 (umol * m2* s!) (图 1) ; 以 全 光 
照 组 作为 对 照 ，PAR 的 全 年 、 雨 季 、 旱 季 的 比例 均 约 为 全 光照 组 : 高 光 组 : 中 光 组 : 低 光 
组 =100 : 22 : 11 : 1， 而 样 地 间 的 年 均 温 度 〈13.21~15.27 C) 和 相对 大 气 湿 度 
(58.7796—64.1899) 差异 在 土 0.5% 以 内 ， 可 认为 光照 是 光 控 样 地 唯一 的 调控 因子 。 
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图 1 控 光 实验 样 地 的 旱季 、 雨 季 光 合 有 效 辐射 值 
Fig.1 Photosynthetically active radiation (PAR) of four light-level plots for epiphytes. 


1.20 实验 物种 的 选择 和 栽培 

本 研究 选择 云南 误 牢 山 湿 性 常 绿 益 叶 林 分 布 较 广 的 6 种 附 生 维 管 植物 为 研究 对 象 , 具体 
见 表 1。 所 有 附 生 植物 植株 均 采 自 原生 常 绿 阔 叶 林 内 2015 年 雪灾 导致 的 倒 木 。 采 集 以 完整 
成 熟 个 体 或 多 年 生根 茎 为 主 ， 其 中 毛 棉 杜 鹏 和 鼠 李 叶 花 要 因 成 熟 个 体 较 大 ,不 易 成 活 ， 收 集 
高 度 低 于 2 m 的 个 体 。 将 采集 到 的 植株 移植 于 培育 (中 等 光照 ) 遮 阴 棚 内 的 花 盆 ， 花 盆 内 昔 
倒 / 腐 殖 土 的 体积 比例 约 为 1:1。 在 移植 培育 期 间 ， 保 证 所 有 植株 土壤 水 分 条 件 基本 一 致 ， 及 
对 除去 非 目标 植 物 ， 但 均 不 进行 人 工 施肥 。 在 目标 植物 健康 生长 一 段 时 间 后 ， 于 2018 年 1 
TIRER ER 4 个 光 处 理 组 样 地 生长 ， 每 个 光 处 理 组 样 地 内 每 个 物种 不 少 于 20 di. 

表 1. 本 研究 所 选 6 种 附 生 维 管 植物 的 生长 特性 。 


Table 1. Growth characteristics of six studied epiphytic species. 
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er VW aS a E 
附 生物 种 附 生 型 生活 型 HIRA 主要 分 布 区 域 
Epiphytic species Epiphytic form Growth form [Evergreen Distribution zone 
鼠 李 叶 花 机 半 附 生 小 乔木 落叶 林 冠 导 
Sorbus rhamnoides hemiepiphyte Tree Deciduous Canopy 
毛 棉 杜鹃 专 性 附 生 小 乔木 常 绿 林 冠 层 
Rhododendron moulmainense holoepiphyte Tree Evergreen Canopy 
TEES 专 性 附 生 草本 落叶 林 冠 层 
Pleione hookeriana holoepiphyte Herb Deciduous Canopy 
Jos VU BEP 专 性 附 生 草本 常 绿 林 冠 层 


Coelogyne punctulata holoepiphyte Herb Evergreen Canopy 


点 花 黄精 1 草本 常 绿 树干 区 
Polygonatum punctatum epiph x Herb Evergreen Trunk 
距 药 姜 Rm 草本 落叶 树干 区 
Cautleya gracilis Mié uM Herb Deciduous Trunk 
epiphyte 
注 : 兼 性 附 生 是 指 可 在 树木 、 岩 石 或 其 他 等 具有 浅薄 士 壤 上 生长 半 附 生 即 生活 史 的 某 个 阶段 与 地 面 有 联 
系 ; 专 性 附 生 一 般 指 >95% 的 个 体 均 生长 于 树木 (Zotz，2005) 。 


Note: Facultative epiphytes, can grow on trees, rocks, or shallow soils; Hemiepiphytes, a stage of their life cycle 


associated with the ground; Holoepiphytes, more than 95% of individuals grow on trees (Zotz, 2005). 


1.3 测定 方法 


T2019 年 7 月， 每 个 光 处 理 组 每 个 物种 选择 6 盆 样 本 ， 
叶片 ， 制 成 标本 带 回 实验 室 。 切 取 边 长 0.5cm 左右 的 片段 ， 用 溶解 有 适 表 


浸泡 样品 12h 后 取出 ， 再 用 5% 氧 氧化 钾 溶 液 浸泡 


ÓÍLI& EE, SW (Stomatal width) 
气孔 密度 (Stomatal density, SD) : 
潜在 气孔 导 度 指数 (Potential conductance index, PCI) : 


RX, MEE 
DMIOO0LEDO 拍照 。 
20 (ELE P FUEL BE 
气孔 指数 〈Stomatal index, SD : 
气孔 个 数 ，ECN (Epidermal cell No.) a 
(Stomatal area, SA) : 
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1.4 统计 分 析 


使 用 


Sigmaplot 14 软件 , 对 


单 因 素 方差 分 析 ; 同时 
随 P4R 变化 的 趋势 。 


2. 结果 和 分 析 


2.1 叶片 气孔 和 表皮 细胞 特性 参数 在 不 同 光 强 处 理 下 的 差异 显著 性 及 回归 分 析 
2.1.1 气孔 面积 CSA) 在 不 同 光 强 处 理 下 的 差异 
结果 显示 ， 仅 2 种 林 冠 层 附 生 乔木 叶片 $4 在 不 同 光 强 下 有 显 
析 进 一 步 显 示 ， 仅 2 种 附 生 植物 的 叶片 SA 与 PAR 显著 相关 (图 2: B). H 
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不 显著 ， 且 在 全 光照 组 和 中 光 组 


分 别 采集 1 片 当年 新 叶 的 成 熟 
量 氧化 钾 的 硝酸 溶液 
透明 ， 用 锯 子 和 解剖 针 撕 开 叶片 


每 个 叶片 分 析 6 个 视野 。 相 关 ? 
SI= SN/ (SN + ECN) ， 
胞 个 数 ; 

= 1/4* n *SL*SW, J 


胞 密度 (Epidermal cell density, ECD) : 


气孔 特性 及 表皮 细胞 密度 可 塑性 


不 同 光 照 组 间 附 生 植 物 的 叶片 气孔 特性 
使 用 SPSS 25 软件 ， 利 月 


取 6 个 视野 中 的 平均 值 ; 


PCI = SP* SD x 10%. H 


取 6 个 视野 中 的 平均 值 。 


间 数 按照 Valladares (20000. 方法 计算 : 可 塑性 
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次 曲线 (Cubic) 相 关 〈R2=0.864，P<0.001) ， 高 光 组 显 
外 叶片 SA 与 PAR 时 微弱 负 相 关 ， 
显著 低 于 高 光 组 (P=0.034) 和 低 光 组 (P=0.001) ; 


著 差 异 (图 2: A); 
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2. 不 同 光 强 下 6 种 附 生 植物 物种 的 叶片 气孔 面积 (A》〉 和 
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回归 分 析 (B) 


Fig 2. A. Stomatal area in leaves of six epiphytes growing under different light (A) and their 


relationships with PAR (B) 


2.1.2 气孔 密度 CSD) 在 不 同 光 强 处 理 下 的 差异 显著 性 及 回归 分 析 


结果 显示 ，4 种 附 生 植物 叶片 SD 在 不 同 光 强 下 有 显著 差异 〈 图 3: A) ;， 且 其 叶片 SD 


均 与 PAR 显著 相关 (图 3: B). MÆR BIER GEA AEA h H SD 
在 低 光 组 均 有 显著 降低 趋势 CP 835] <0.008), 且 变 化 趋势 与 PAR 显著 相关 (P [835] <0.045). 


而 且 ， 鼠 李 叶 花椒 的 变化 趋势 明显 呈 二 项 式 分 布 。 
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3. 不 同 光 强 下 6 种 附 生 植 物 物种 的 叶片 气孔 密度 〈A) 和 
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2.1.3 气孔 指数 (57) 在 不 同 光 强 处 理 下 的 差异 显著 性 及 


归 分 析 
结果 显示 , 仅 毛 层 独 其 兰 的 叶片 ST 在 低 光 组 显著 低 于 其 余 3 个 光 控 组 (P 值 均 x:0.029) 
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(图 4: A) , 5 PAR 呈 显 著 二 项 式 相 关 CR7-0.593,  P«0.001) 
兰 叶 片 SI 5 PAR 显著 线性 相关 (R=0.165，P<0.05) (图 4: B). 
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4. 不 同 光 强 下 6 种 附 生 植物 物种 的 叶片 气孔 指数 (A, 平均 值 土 标准 误 ) 和 回归 分 析 CB. 


Fig.4 Stomatal index in leaves of six epiphytes growing under different light (A) and their 


relationships with PAR (B). 


一 步 显 示 ，2 种 附 生 植物 PCI 与 PAR 显著 相关 (图 5: B). H 
PAR 叶 显 著 三 次 曲线 (Cubic) 相 关 (R?=0.814, P<0.001), 高 光 组 显著 低 于 全 光照 组 (P=0.028) 
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图 5. 不 同 光 强 下 6 种 附 生 植物 物种 的 叶片 潜在 气孔 导 度 指数 〈A) 和 回归 分 析 B) 。 
Fig.5 Potential conductance index in leaves of six epiphytes growing under different light (A) and 
their relationships with PAR (B). 


2.4.5 表皮 细胞 密度 ECD) 在 不 同 光 强 处 理 下 的 差异 显著 性 及 回归 分 析 

ERER, A 种 附 生 植物 ECD 在 不 同 光 强 下 有 显著 差异 〈 图 6: AO ， 相 关 分 析 进 一 步 
显示 ，3 种 附 生 植物 ECD 与 PAR 显著 相关 (图 6: BO o WÆI EHk 〈R2=0.627，P<0.001) 
MEIERS 〈R2=0.589，P<0.001) 叶片 ECD 与 PAR 叶 显 著 二 项 式 相 关 ， 且 在 低 光 组 显著 低 
于 男 外 3 个 光 控 组 (P 值 Hj <0.011); 毛 层 独 藉 兰 叶片 ECD 与 PAR 呈 显 著 线 性 相关 (CR2=0.472， 
P<0.01) ， 在 中 光 组 显著 低 于 全 光照 组 CP=0.001) ; 点 花 黄 精 和 狭 办 贝 母 兰 叶片 ECD 与 
PAR 呈 微 弱 负 相关 ， 但 不 显著 ， 点 花 黄 精 在 中 光 组 显著 低 于 高 光 组 和 低 光 组 ; 距 药 姜 的 叶片 
ECD 5j PAR 呈 微 弱 正 相关 ， 在 4 个 光 控 组 间 无 显著 差异 。 
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6. 不 同 光 强 下 6 种 附 生 植物 物种 的 叶片 表皮 细胞 CAO. 和 回归 分 析 〈B) 。 
Fig.6 Epidermal cell density in leaves of six epiphytes growing under different light (A) and their 
relationships with PAR (B). 


2.2 不 同 光 强 下 气孔 特性 及 表皮 细胞 的 可 塑性 

附 生 植 物 不 同 的 气孔 参数 ， 其 可 塑性 有 一 定 差异 (图 7) 。6 种 附 生 植物 的 气孔 特性 和 
表皮 细胞 平均 可 塑性 大 小 顺序 为 :潜在 气孔 导 度 指数 > 气孔 面积 > 气孔 密度 > 气孔 指数 > 表皮 
细胞 密度 。 并 且 , 附 生 草本 与 木 本 、 落 叶 植物 与 常 绿 植物 以 及 林 冠 层 和 树干 区 附 生 植物 之 间 ， 
相关 参数 的 表 型 可 塑性 均 无 明显 差别 。 
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Fig.7 Plasticity of Stomatal characteristics and pidermal cell in leaves of canopy epiphytic species 
(solid bars) and trunk epiphytic (dashed bars) species (mean + standard error). 
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图 7 不 同 光 强 下 林 冠 层 


3. 讨 论 与 结论 


气孔 是 植物 表皮 的 一 个 重要 器 官 ， 一 般 由 成 对 的 保卫 细胞 及 保卫 细胞 之 间 的 孔隙 组 成 ， 
其 孔径 大 小 直接 决定 着 植物 的 蒸腾 和 光合 作用 〈 郑 玉 龙 等 ，2005) 。 外 部 环境 因素 〈 光 照 强 
度 、 水 分 条 件 、 营 养 状况 等 ) 会 影响 气孔 形状 及 生理 特征 ， 从 而 对 植物 蒸腾 、 光 合 和 呼吸 等 
生理 活动 产生 影响 ( 孙 广 玉 和 分 圭 ，1991; S3 K, 2000; 曹 冬 梅 等 ，2002; Hetherington & 
Woodward, 2003) 。 然 而 ， 目 前 国内 外 有 关 附 生 植 物 光 响应 机 制 的 研究 多 集中 在 叶片 形态 、 
叶绿素 含量 、 光 合作 用 及 呼吸 作用 等 方面 (Schifer & Lüttge, 1988; Maxwell etal., 1994; 
Pires et al., 2012; Liu etal., 2018) ， 而 有 关 光 强 对 附 生 植物 叶片 解剖 结构 如 气孔 和 表皮 特 
征 的 影响 机 制 了 解 沿 少 。 基于 此 ,本 研究 通过 光 控 实验 探讨 了 不 同 光 强 下 附 生 植物 叶片 气孔 
和 表皮 细胞 特性 的 响应 特征 。 
3.1 附 生 植物 叶片 气孔 面积 和 气孔 密度 对 光环 境 变 化 的 响应 

本 研究 显示 ， 附 生 乔 木 和 草本 植物 之 间 的 叶片 气孔 密度 CSD) MAILEI CSA) 存在 
较 大 差异 ， 附 生 乔 木 SD 大 于 附 生 草本 而 S4 小 于 后 者 ， 这 与 Liu 等 (2018) 对 热带 和 寒 温 
带 森 林 737 种 陆 生 植物 叶片 气孔 特征 的 研究 中 发 现 陆 生 植 物 叶 片 SD 呈现 出 乔木 > 灌木 > 草本 
的 趋势 、 而 气孔 大 小 则 表现 为 草本 最 大 的 研究 结果 相符 合 (Liu etal, 2018) 。 同 时 ， 相 关 
研究 还 表明 植物 的 最 大 气孔 导 度 由 SD 和 气孔 大 小 共同 决定 ， 二 者 之 间 存 在 权衡 (Franks et 
al.，2009) ， 一 般 来 说 ， 乔 木 树 种 为 获得 更 多 水 分 ， 倾 向 于 增加 SD 来 提高 最 大 光合 效率 以 
满足 自身 需求 ; 而 草本 植物 生命 周期 较 短 , 更 倾向 于 通过 增 大 SA 来 快速 提高 光合 作用 效率 ， 
完成 生命 周期 内 的 生长 需要 (Franks & Beerling, 2009; Lammertsma et al.，2011; 成 雪 峰 ， 
2013) 。 这 很 好 地 解释 了 本 研究 中 林 冠 层 附 生 兰 科 植物 和 小 乔木 之 间 叶 片 SA 的 差异 。 

附 生 植物 气孔 密度 (SD) 对 光照 变化 的 响应 虽然 存在 种 间 差 异 ， 但 部 分 结果 与 陆 生 植 
物 较为 一 臻 。 如 林 冠 层 附 生 乔 木 ( 鼠 李 叶 花 杰 、 毛 棉 杜 鹏 及 毛 层 独 蒜 兰 和 树干 区 点 花 黄 精 
的 叶片 SD 对 光照 变化 的 响应 趋势 与 陆 生 植 物 近 似 , 均 随 光 强 减 弱 显 著 降低 ( 何 若 天 等 , 1995; 
dai, 2002; EEE, 2004); 而 林 冠 层 的 狭 办 贝 母 兰 和 树干 区 的 距 药 姜 叶 片 SD 在 不 
同 光 强 下 并 无 显著 差异 ， 明 显 并 不 同 于 多 数 陆 生 植物 〈 备 雷 等 ，2002; wE, 2007), X 
明 其 SD 特征 对 光照 变化 并 不 敏感 。 

附 生 植物 气孔 面积 CSA) 对 光照 变化 的 响应 同样 存在 种 间 差 异 。 如 林 冠 层 附 生 乔 木 叶 
F SA 呈 随 光 强 减弱 显著 增 大 的 趋势 ， 与 蔡 志 全 等 〈2004) 的 研究 相符 。 但 在 全 光照 组 和 高 
光 组 其 SA 均 出 现 显著 增 大 ， 这 可 能 是 附 生 植物 应 对 高 光 胁 人 迫 的 一 种 适应 策略 ， 即 通过 同时 
增 大 气孔 密度 和 气孔 面积 以 增 大 气孔 导 度 来 达成 高 光 时 的 高 光合 速率 .4 种 附 生 草本 叶片 SD 
在 不 同 光 强 下 并 无 显著 差异 ， 与 多 数 陆 生 植 物 并 不 一 致 〈 备 雷 等 ，2002; 贺 静 等 ，2007) ， 
表明 附 生 草本 的 叶片 SA 对 光照 变化 并 不 敏感 。 
3.2 附 生 植物 叶片 气孔 指数 对 光环 境 变 化 的 响应 

本 研究 显示 ， 附 生 植 物 叶片 气孔 指数 (ST 受到 光照 变化 的 影响 ， 随 着 光 强 减弱 均 呈 
RÉA, H 2 种 附 生 兰 科 叶片 S 与 PAR 显著 相关 ， 这 与 早期 研究 认为 ST 主要 受 水 分 的 影 
而 并 不 受到 光照 的 影响 结论 不 相符 (Ticha，1982)〉; ST 常 作为 气孔 分 化 强度 的 指标 ， 是 
示 单 位 叶 表 面 上 气孔 频 度 的 常用 参数 (Artemios & George, 2002; Masle et al., 2005) 。 蔡 
志 全 等 (2004) 曾 发 现 热 带 雨 林 3 个 中 层 种 和 4 个 冠 层 种 树苗 的 叶片 气孔 指数 随 光 强 增 大 而 
增 大 。 本 研究 除 毛 层 独 蒜 兰 以 外 的 5 种 附 生 植物 均 与 此 研究 结果 近似 。 这 或 许 表 明 降 水 相对 
充足 的 热带 亚热带 森林 中 某 些 植物 类 群 可 能 普遍 存在 着 类 似 的 适应 机 制 。 
3.3 附 生 植物 叶片 潜在 气孔 导 度 对 光环 境 变化 的 响应 
潜在 气孔 导 度 指数 PCI) 是 反映 植物 潜在 光合 能 力 的 重要 指标 (Holland etal., 2009) , 
由 气孔 密度 和 气孔 长 度 共 同 决定 该 指数 的 值 ， 也 可 近似 理解 为 单位 面积 的 气孔 面积 《Tian et 
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al. 20160 。 本 研究 显示 ， 附 生 植 物 PCI 对 光照 变化 的 响应 存在 种 间 差 异 ， 且 与 陆 生 植物 
相关 研究 多 不 一 致 。 如 6 种 附 生 植物 中 , 除 点 花 黄 精 外 , PCI 均 呈 随 光 强 减弱 而 增 大 的 趋势 ， 
这 与 早期 张大 鹏 〈1987) 对 不 同 光 强 下 水 稳 叶片 SD 和 气孔 长 度 在 弱 光 环境 下 降低 的 研究 结 
果 不 一 致 ,其 原因 可 能 是 附 生 植物 的 原生 生境 由 于 林 冠 的 遮挡 , 光 强 较 之 水 稻 生 长 环境 更 弱 
( 徐 海 清和 刘 文 洽 ，2005) ， 附 生 植物 对 弱 光 的 适应 和 利用 策略 优 于 前 者 。 同 时 ，2 种 附 生 
兰 科 PCI 显著 大 于 另外 4 种 附 生 植物 ， 这 与 温 婧 去 等 (2018) 发 现 太白 山 乔木 、 灌 木 和 草 
本 植物 之 间 PCI 无 显著 性 差异 的 现象 同样 不 同 。 这 或 许 暗 示 了 附 生 植 物 可 能 通过 SD 和 气孔 
大 小 的 双重 调节 来 增 大 潜在 光合 能 力 并 降低 气孔 导 度 以 应 对 低 光 胁迫 , 弱 光 利用 率 优 于 部 分 
陆 生 植物 。 
3.4 附 生 植 物 叶 片 表皮 细胞 密度 对 光环 境 变 化 的 响应 

本 研究 显示 ， 附 生 植物 叶片 表皮 细胞 密度 (ECD) 与 其 SD 的 光 响 应 趋势 基本 一 致 ， 对 
光照 变化 的 响应 虽然 存在 种 间 差 异 , 但 部 分 结果 与 陆 生 植物 研究 结果 不 相符 。 如 2 种 林 冠 层 
附 生 乔木 叶片 ECD 在 全 光照 组 表现 出 光 抑 制 现象 , 毛 层 独 薪 兰 的 ECD 随 光 强 增加 而 显著 增 
加 ， 与 Lee 等 (2015) 对 红叶 黄 蕊 在 不 同 光 处 理 下 叶片 ECD 无 显著 响应 的 研究 结果 均 不 一 
致 。 可 以 看 出 附 生 乔木 的 叶片 SD 和 ECD 的 光 响 应 趋势 与 陆 生 植物 更 相似 《〈 何 若 天 和 吕 成 
群 ，1995; ZEEE, 2004) ， 而 附 生 草本 则 有 明显 的 种 间 差 异 。 这 表明 不 同 生活 型 的 附 生 
植物 通过 不 同 程度 地 降低 叶片 SD 和 ECD 以 适应 低 光 胁迫 。 
3.5 附 生 植物 叶片 气孔 和 表皮 细胞 特性 参数 应 对 光环 境 改变 的 表现 型 可 塑性 

表现 型 可 塑性 是 生物 适应 环境 变化 的 重要 方式 。 高 的 可 塑性 常常 暗示 植物 对 环境 具有 较 
高 的 潜在 适应 能 力 ， 具 有 更 宽 的 生态 幅 和 更 好 的 环境 耐 受 性 (Strauss-Debenedetti & Bazzaz, 
1991; KEISSE, 2004) 。 本 研究 显示 6 种 附 生 植物 的 气孔 特性 和 表皮 细胞 可 塑性 与 陆 生 植 
物 并 不 相同 。 附 生 植 物 气孔 特性 和 表皮 细胞 平均 可 塑性 指数 均 低 于 前 人 对 于 陆 生 乔木 和 草本 
的 研究 〈 蔡 志 全 等 ,2004) ， 且 附 生 草本 与 附 生 木 本 以 及 林 冠 层 和 树干 区 附 生 植物 之 间 的 表 
型 可 塑性 并 无 明显 差别 。 这 与 陆 生 植物 通常 在 垂直 分 布 区 域内 处 于 上 层 的 树种 比 处 于 下 层 的 
树种 在 生理 和 形态 上 具有 更 大 的 表现 型 可 塑性 的 现象 并 不 相符 CValladares etal., 2000; Xi 
婧 雯 等 ，2018) 。 这 可 能 说 明 附 生 植 物 表现 出 对 于 环境 变化 的 较 弱 适应 性 ， 生 态 幅 相 较 于 陆 
生 植 物 更 窗 ,， 对 环境 变化 的 耐 受 性 更 差 。 这 也 从 表 型 可 塑性 的 角度 解释 了 附 生 种 子 植物 通常 
E 只 在 原生 林 分 布 且 对 环境 变化 极端 敏感 的 事实 。 
一 综 上 所 述 , 亚热带 森林 系统 中 , 附 生 植物 可 以 通过 不 同 程度 地 增加 叶片 气孔 密度 和 表皮 
FE 胞 密度 来 适应 生境 光 强 的 增加 , 并 通过 对 气孔 密度 和 气孔 面积 的 双重 调节 来 增 大 潜在 光合 
EE 力 以 应 对 低 光 胁 迫 ; 但 不 同 生 活 型 的 附 生 植 物 的 面 对 低 光 胁迫 或 高 光 胁 迫 的 机 制 有 所 不 
司 。 如 本 研究 中 , 林 冠 层 的 附 生 乔木 和 树干 区 附 生 草本 的 气孔 特征 的 光 响 应 规律 和 陆 生 植物 
基本 一 致 〈《 何 若 天 等 ，1995; diti, 2002; RGE, 2004; Liuetal, 20180 。2 种 附 
生 兰 科 植 物 气孔 特征 光 响 应 机 制 的 不 同 ( 孟 雷 等 ，2002; 贺 静 等 ，2007) ， 可 能 与 其 是 否 属 
于 景 天 酸 代 谢 植 物 有 关 , 这 仍 待 进一步 的 研究 进行 解释 和 说 明 。 分 布 于 不 同 垂直 区 域内 的 附 
生 植 物 间 以 及 上 层 树 种 与 下 层 树 种 间 的 表现 型 可 塑性 , 均 无 明显 不 同 (Valladares et al., 2000; 
AEE, 2004; WEEE, 20180 ， 且 附 生 植 物 的 气孔 特性 和 表皮 细胞 平均 可 塑性 指数 均 
低 于 陆 生 乔木 和 草本 RELE, 2004; Liu et al.，2018) ， 这 可 能 说 明 附 生 植物 对 于 环境 
变化 的 适应 性 相对 较 弱 ,对 光照 变化 的 耐 受 性 更 差 。 研 究 开展 地 区 所 在 的 哀 牢 山 森 林 系 统 自 
2015 年 雪灾 后 的 自我 恢复 过 程 中 (Song etal, 2017; Song et al.，2018) ， 应 该 对 附 生 植物 
群落 的 变化 进行 长 期 观测 和 关注 ， 以 期 更 好 地 保护 相关 敏感 生物 类 群 的 物种 多 样 性 。 

不 足 的 是 , 本 文 仅 从 附 生 植 物 叶片 气孔 特性 的 变化 方面 探讨 了 光照 强度 改变 对 附 生 植 物 
物种 分 布 和 个 体 生长 的 影响 。 尤 其 值得 注意 的 是 , 针对 个 别 附 生 植物 如 鼠 李 叶 花 杰 的 气孔 面 
积 和 潜在 气孔 导 度 与 PAR 进行 拟 合 时 ， 二 项 式 模 型 均 出 现 最 低 值 为 负 的 现象 ， 明 显 不 符合 
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植物 生理 生态 学 常理 ， 而 改 用 Cubic 模型 进行 拟 合 时 ， 尼 改变 极 小 。 这 或 许 暗示 了 附 生 植 物 
对 高 光 至 低 光 改变 过 程 中 的 适应 过 程 和 机 制 , 可 能 更 加 复杂 和 多 变 。 未 来 仍 需 开展 更 广泛 的 
研究 ， 综 合 深入 探讨 森林 系统 附 生 植物 的 光 响 应 机 制 。 
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